Spirula - das unbekannte Wesen aus der Tiefsee 


R. Hoffmann & K. Warnke 

Wir widmen diesen Beitrag Prof. Dr. Malcolm Clarke, 
einem der letzten ganz großen Meeresbiologen. 


Zusammenfassung: Spirula ist eine der ungewöhnlichsten rezenten Tintenfischarten, da es eine gut ausgebildete, innere, gekarrn 
merte Schale besitzt. Aufgrund der Form dieser Schale wird Spirula umgangssprachlich auch Posthörnchen genannt. Die Schalen 
von Spirula können in großer Zahl an einigen subtropischen und tropischen Stränden gefunden werden, das eigentliche Tier ist 
aber schwer zu fangen, da es diurnale Wanderungen in Wassertiefen von etwa 100 m bis ca. 800 m durchführt. In der vorliegen' 
den Arbeit wurde der aktuelle Kenntnistand über Spirula zusammengetragen. 
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Abstract: Spirula - the unknown deep sea creature. Spirula is one of the most curious of the Recent cephalopod taxa owing to 
its welLdeveloped, interior, chambered shell. Its common name ram’s horn squid or little post horn squid derives from its pecu- 
liar, open spired shell. These shells may be found washed upon certain subtropical and tropical beaches in great numbers, where- 
as the living animal itself is difficult to catch because of its diurnal migration between approximately 100 m to 800 m water depth. 
The present work is a Compilation of our present knowledge on Spirula. 
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Einleitung 

Die Gattung Spirula mit dem Trivialnamen Post- 
hörnchen gehört neben Sepia, Loligo, Octopus und Ar- 
chiteuthis zur Gruppe der coleoiden Tintenfische. Spiru- 
la zeichnet sich durch ein nach innen verlagertes, spira- 
lig aufgerolltes Gehäuse aus. Wie alle coleoiden Tinten¬ 
fische besitzt Spirula zwei Kiemen zur Atmung. Bisher 
ist nur wenig über die Ernährungsweise, Fortpflanzung 
und den Lebensraum bekannt. Im Gegensatz zu den 
häufig an den Strand gespülten leeren Gehäusen sind 
Beobachtungen lebender Tiere äußerst selten. Erste Be¬ 
richte über lebend gefangene und kurze Zeit am Leben 
gehaltene Tiere gibt GRAY (1845). Dieser vertrat entge¬ 
gen der vorherrschenden Meinungen seiner Zeit (vor 
allem Owen) die Ansicht, dass mit Spirula und nicht 
Nautilus der engste lebende Verwandte der ausgestorbe- 
nen Ammoniten vorliegt. Für einen detaillierten histo¬ 
rischen Abriss der Erforschung von Spirula sei auf die 
Arbeit von CHUN (1915) verwiesen. Innerhalb der Co- 
leoideen, zu denen auch die ausgestorbenen Belemm- 
ten gehören, kam es wahrscheinlich mehrmals zu einer 
evolutiven, sukzessiven Rückbildung des Innenskeletts. 
So findet man als Relikte dieses hei den Octopoda am 
weitesten reduzierten Skelettes zum Teil nur noch zwei 


kurze hornige Stäbe im Weichkörper (BlZIKOV 2008). 
Nur Spirula besitzt als einziger Coleoideen-Vertreter ein 
lose, nahezu planspiral aufgewundenes Innengehäuse 
(Abb. 2, 4, 5). Innerhalb der rezenten Cephalopoden 
weist nur noch Nautilus (Perlboot) ein vollständig ge¬ 
kammertes Gehäuse auf. Das Nautilus-Gehäuse liegt je¬ 
doch nicht im Weichkörper sondern ist ein Außenske- 
lett und seine Gehäusewindungen berühren sich. Zu¬ 
dem ist es andersherum aufgerollt als das Spirula- Ge¬ 
häuse. Aufgrund des vollständig ausgebildeten Skelet¬ 
tes dienen beide Vertreter als Modellorganismen zur 
Rekonstruktion der Lebensweise ausgestorhener Ce- 
phalopodengruppen wie den Ammonoideen und unter 
anderem zur Beantwortung der Frage, ob Ammonoide¬ 
en schwimmen konnten oder nicht. Aufgrund der 
leichteren Zugänglichkeit liegen umfangreiche Beob¬ 
achtungen bisher nur für Nautilus vor (DUNSTAN et al. 
201 la, b und die Zitate darin). So verwundert es nicht, 
dass vorrangig diese Beobachtungen auf Ammoniten 
übertragen wurden (MUTVEI & REYMENT 1973; Rey- 
ment 1980; Jacobs & Landman 1993, 1994; Lukene- 
DER et al. 2010). Eine solche Herangehensweise steht 
jedoch im Gegensatz zur Erkenntnis, dass die Ammoni¬ 
ten aufgrund der Ausbildung des Juvenilgehäuses und 
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Abb. 1: Geographi¬ 
sche Verbreitung von 
Spirula spirula (rot) 
(verändert nach Reid 
in Jereb & Roper 2005). 



der Radula (Raspelzunge) neben anderen Merkmalen 
näher mit den Coleoideen verwandt sind als mit den 
Nautiloideen (Lehmann 1967; Engeser 1990; Keupp 
2000). Sowohl Ammonoideen als auch Coleoideen be¬ 
sitzen eine, im Vergleich zu den Nautiloideen mit 13 
Elementen pro Querreihe, schmale Radula mit 9 Ele¬ 
menten je Querreihe (LEHMANN 1967; KRUTA 2011). 
Auch die Schlupfgehäuse der Ammonoideen, die Am- 
monitellae, sowie die Ammoniten-Eier (ETCHES et al. 

2009) entsprechen mit ca. 2 mm Durchmesser den Ei¬ 
größen vieler pelagischer Coleoideen (Boletzky 2003) 
und der Eigröße von Spirula (1.7-2 mm) im Speziellen 
(Chun 1910; Warnke & Keupp 2005; Lukeneder et al. 

2010) . Neuere Untersuchungen zeigen, dass die Eigröße 
in der Frühphase der Ammoniten einhergehend mit der 
zunehmenden Krümmung der Ammonitella und bei 
gleichzeitiger Vergrößerung der Wohnkammer rapide 
abnahm (De Baets et al. 2013). Nach De Baets et al. 
(2013) erhöhte sich die Anzahl der Eier (bis zu 25.000), 
die theoretisch in der Wohnkammer des Weibchens 
Platz gehabt hätten. Im Gegensatz dazu sind die Eier des 
rezenten Nautilus zwischen 2-3 cm groß (MARTIN et al. 
1978). Bereits JACOBS & Landman (1993, 1994) und 
SAUNDERS & WARD (1994) zweifelten an der Nutzbar¬ 
keit von Nautilus als Modelorganismus für Ammoniten. 
In der Folge steht nun Spirula verstärkt im Fokus für ver¬ 
gleichende Analysen zur Rekonstruktion der möglichen 
Lebensweise (Paläobiologie und Paläoökologie) der 
Ammonoideen (WARNKE & KEUPP 2005). Dafür spricht 
auch die nahezu identische Ausbildung der Anfangs- 
kammer (Protoconch) von Spirula und Ammoniten 
(Bändel & Boletzky 1979; Tanabe et al. 1980). 


Spirula gehört, unter der Annahme dass die Verlage¬ 
rung des Gehäuses nur einmal erfolgte, mit seinem innen 
liegenden Gehäuse zur Gruppe der Coleoidea. Die rezen¬ 
ten Vertreter werden unter anderem nach der Anzahl 
der Arme unterteilt. So haben z.B. Octopus und Argo- 
nauta acht Arme und gehören zur Gruppe der Octobra- 
chia. Spirula hingegen hat wie Sepia zehn Arme und ge¬ 
hört somit folgerichtig zur Gruppe der Decabrachia 
BOETTGER, 1952. Der stammesgeschichtliche Ursprung 
der Ordnung Spirulida ist bisher nicht hinreichend ge¬ 
klärt. Zum Teil stützen sich die konkurrierenden Hypo¬ 
thesen auf schalenultrastrukturelle Untersuchungen, 
Untersuchungen der Embryonalgehäuse, Weichteil¬ 
merkmale und molekulare Daten (Haas 2003; LlND- 
gren et al. 2004; Strugnell et al. 2005; Warnke et al. 
2011; Keupp 2012). Erste echte Vertreter der Spiruliden 
tauchten demnach entweder bereits im Jungpaläozoikum 
(Doguzhaeva et al. 1999) oder aber wahrscheinlicher 
erst in der Oberkreide (WARNKE et al. 2011; FUCHS et al. 
2012) auf. Nur sehr selten wird über Fossilfunde von Spi¬ 
rula berichtet: So ein Fund aus dem unteren Miozän von 
Neuseeland durch HAYWARD (1976) und ISpirula mizu - 
namiensis aus dem Miozän von Japan (TOMIDA & ITOI- 
GAWA 1981). Nach Engeser (1990) ist die Gattung Spi¬ 
rula erst ab dem Miozän (ca. 3,5 Millionen Jahre) belegt. 
Von etwas jüngeren Funden zwischen 800.000 und 
131.000 Jahren berichten KrÖCHERT et al. (2008) von 
fossilen Stränden auf Teneriffa und SEMENIUK & JOHN¬ 
SON (1982) von pleistozänen Stränden von West-Aust¬ 
ralien. 

Frühere Autoren (Owen 1879; Huxley &. Pelse- 
NEER 1885; LöNNBERG 1896) erwähnten bis zu fünf Ar- 
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ten, die zur Gattung Spirula Lamarck, 1799 gestellt 
wurden. Eine Auflistung dieser „Arten“, von denen nur 
Spirula spirula (LlNNE, 1758) als valide Art durch CHUN 
(1915), Naef (1923) und Bruun (1943) anerkannt 
wurde, findet sich in YOUNG & SWEENEY (2002). NESIS 
(1998) zieht allerdings in Zweifel, dass bei einer so weit 
verbreiten Art wie Spirula spirula, deren Verbreitung zu- 
dem auch noch unterbrochen ist, es sich um nur eine 
einzige Spirula- Art handelt. Spirula wurde bisher vor In¬ 
donesien, Melanesien, Australien, Süd- und Südost- 
Afrika, Nordwest-Afrika, zwischen den Kanarischen In¬ 
seln, in der Karibik, im Golf von Mexiko und vor Süd- 
brasilien gefunden (BRUUN 1943; CLARKE 1969; NESIS 
1987; HAIMOVICI et al. 2007, Abb. 1). Neuere Fangda¬ 
ten belegen, dass Spirula spirula auch in der Tasmani- 
sehen See (Häring et al. 2012) vorkommt. 

Neuere morphometrische (NEIGE & WARNKE 2010) 
und molekulargenetische Studien (WARNKE 2007) ka¬ 
men zu keinem eindeutigen Ergebnis, ob die Gattung 
Spirula mehr als eine Art enthält. Dies ist im Wesentli¬ 
chen dem Mangel an für DNA-Analysen geeignetem 
Gewebe des ohnehin seltenen Spintla-Materials ge¬ 
schuldet. HÄRING et al. (2012) fügen den vorhandenen 
Tieren aus dem Atlantik Untersuchungen an einem 
Tier aus dem Pazifik hinzu. Aufgrund der geringen gene¬ 
tischen Distanzen der DNA-Sequenzen der drei analy¬ 
sierten mitochondrialen Gene kommen sie zu dem 
Schluss, dass die Spirula spinda-Populationen nicht ge¬ 
netisch voneinander isoliert sind und es sich um eine 
einzige Art handelt. WARNKE (2012) führte auf der Ba¬ 
sis von 13 Tieren aus den ostatlantischen Gewässern 
zwischen den Kanaren und Marokko sowie einem Indi¬ 
viduum aus den Gewässern vor Südafrika eine AFLP 
(amplified fragment-length polymorphism)-Analyse 
durch. Die Ergebnisse dieser Technik liefern ebenfalls 
keine Hinweise auf unterschiedliche Populationen oder 
gar unterschiedliche Arten. Da sich die molekularen 
Untersuchungen auf wenige Tiere stützen, wären zusätz¬ 
liche molekulare Untersuchungen an weiteren Tieren 
sinnvoll. 
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Der wichtige Holotyp ist bis heute nicht auffindbar. Abb. 2 Reproduktion aus d'Orbigny's (1843) „Mollusques Vivants et fossiles" 

mit einer ersten detaillierten morphologischen Studie zu Spirula. 


Weichteile 

Eine erste umfangreichere Studie der Morphologie 
von Hart- und Weichteilen liefert bereits d‘Orbigny 
(1843: Taf. 16; hier Abb. 2). Sehr detailliert beschreibt 
CHUN (1915) die äußere Morphologie und den Aufbau 
innerer Organe und Organsysteme (CHUN 1910) wie 
den Darmtrakt, das Gefäßsystem, den Harnsack und die 
weiblichen Geschlechtsorgane. Weitere Reviews und 
Ergänzungen finden sich bei Naef (1921-1923) und 
NESIS (1987). Das Nervensystem wurde in großen Tei¬ 


len von Nixon & Young (2003) beschrieben. Da also 
insgesamt die Morphologie der Weichteile schwer¬ 
punktmäßig bereits im letzten Jahrhundert bearbeitet 
wurde, wird im vorliegenden Beitrag nur grob auf die 
allgemeine Morphologie der Weichteile eingegangen, 
ergänzt durch seltene Fotos von frischgefangenen Tie¬ 
ren. Einen guten Überblick über die Lage der wichtigs¬ 
ten Weichteile gibt CHUN (1915). 

Spirula erreicht eine Mantellänge von ca. 5 cm. Der 
Körper weist eine dunkelrot-braune z.T. silbrige Färbung 
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Abb. 3: (A) Lebende Spirula [Männchen, adult, Mantellänge (ML) ca. 4 cm, bei 
dem deutlich breiteren und längeren Arm handelt es sich um den Hectocotylus 
(Pfeil)] mit verletzter Mantelhautschicht. (B) Frischtote Spirula (Weibchen, ML 
ca. 3 cm, dorsale Ansicht) gefangen im Atlantik zwischen der Küste von 
Marokko und Fuerteventura mit Hilfe eines pelagischen Schleppnetzes auf der 
Meteorexkursion 65-3 (2005). Da das Tier tot ist, sind die Fangtentakel sichtbar 
(Pfeil). Zudem ist die innere Schale gut zu erkennen. 


auf. Der zentrale Bereich des Mantels ist eher hellrosa 
bis hellbraun gefärbt und der Randbereich des Mantels 
erscheint weiß mit braunen Spitzen (Abb. 3b). 

Am Kopf befindet sich die Armkrone mit insgesamt 
10 Armen, von denen zwei als Tentakel ausgebildet sind 
(Abb. 3B, Pfeil). Die Saugnäpfe sind auf den Armen in 
Vierer-Reihen angeordnet (CHUN 1915). Beim Männ¬ 
chen sind zwei Arme zu Hectocotyles modifiziert. Die 
Hauptaufgabe des Hectocotylus ist es, ein Spermienpa- 
ket (Spermatophora) beim Weibchen in die Nähe des 
Mundes in die Bursa copulatrix zu platzieren. Die 


Hectocotyles sind länger und dicker als die restlichen 
Arme (Abb. 3A, Pfeil). Zwei weitere Arme sind bei 
Männchen und Weibchen zu Fangtentakeln mit speziel¬ 
len Fangkeulen umgewandelt (Abb. 3A, Pfeil). Die 
Fangtentakeln sind wesentlich länger als die anderen 
acht Arme und besitzen an ihren Enden je eine etwas 
verbreiterte Tentakelkeule mit einer Vielzahl an Saug- 
näpfen, die in ca. 16 Reihen angeordnet sind und dem 
Fang von Beuteorganismen dienen. Seitlich am Kopf 
liegen die großen, hervorstehenden Linsenaugen oegop- 
siden Typs mit offener vorderer Augenkammer. Die Be¬ 
deutung der Augen wird auch durch den sehr großen 
Anteil der optischen Loben am zentralen Nervensystem 
deutlich (Nixon & Young 2003). Das zentrale Nerven¬ 
system ist nach dem generellen Bauplan der Decabra- 
chia aufgebaut (Nixon & Young 2003). 

Am posterioren Körperende befinden sich die hori¬ 
zontal orientierten, kleinen, nierenförmigen Flossen. 
Die Flossen werden als Stabilisatoren genutzt, um die 
Position bei Seitwärtsbewegungen zu halten oder wenn 
Spirula mit dem Kopf nach oben schwimmt (BRUUN 
1943). Die eigentliche Schwimmbewegung wird, wie 
bei vielen anderen Coleoiden auch, mit Hilfe des mus¬ 
kulösen Mantels im Zusammenspiel mit dem Trichter 
ausgeführt. 

Etwa mittig zwischen den Flossen befindet sich ein 
1-3 mm großes Leuchtorgan (Photophore), welches als 
Terminalorgan bezeichnet wird. Bereits CHUN (1910) 
beschrieb aber die für ihn offensichtliche Ähnlichkeit 
des Terminalorgans mit den Leuchtorganen der Oegop- 
siden. Eine Studie von Herring et al. (1981) ergab, dass 
- anders als bei vielen anderen zur Biolumineszenz befä¬ 
higten Cephalopoden - bei Spirula keine Bakterien für 
das Leuchten verantwortlich sind. Spirula kann mehrere 
Stunden durch Eigen-Biolumineszenz ein schwach 
grünlich leuchtendes Licht mit schwankender Intensi¬ 
tät erzeugen (Schmidt 1922; Herring et al. 1981). Bis¬ 
her gibt es keine hinreichend plausible Hypothese, die 
die Funktionsweise des Leuchtorgans erklären kann 
(Nixon & Young 2003). Der Tintenbeutel, wie er auch 
von Sepia und Octopus bekannt ist, wurde zum ersten 
Mal von CARPENTER (1861) beschrieben und ist bei SpP 
rula relativ klein (Chun 1915). 

Das bei reifen Weibchen stark entwickelte Ovar 
enthält viele, bis zu 2 mm große, gelbliche Eier verschie¬ 
dener Entwicklungsstadien (Abb. 4A). Nur der linke 
Eileiter ist bei Spirula entwickelt (CHUN 1910). Beim 
Männchen ist ebenfalls nur ein Samenleiter entwickelt 
(Abb. 4B). Healy (1990) untersuchte den Aufbau der 
Spermien sowie deren Entwicklung elektronenmikro- 
skopisch. Aufgrund des ähnlichen Spermienaufbau ver¬ 
mutet HEALY (1990) eine nahe Verwandtschaft von Spi - 
rula zu den Sepiolida. 
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Hartteile 

Die Schale von Spirula wurde bereits frühzeitig 
durch Appellöf (1893), Mutvei (1964), Bändel & Bo 
LETZKY (1979) und BÄNDEL (1990) detailliert unter¬ 
sucht. Die kalkige Schale besteht aus prismatischen 
Aragonitkristallen. Die Schalenröhre weist keine Perl- 
muttlage auf. Perlmutt ist nur von den Septen des 
Phragmokons bekannt, weist jedoch eine veränderte 
Struktur im Vergleich zum Perlmutt bei Nautilus oder 
Ammoniten auf (MUTVEI 1964, 1970). Für Informatio¬ 
nen zum ultrastrukturellen Aufbau der Schale sei auf die 
Übersicht in KEUPP (2000) und BÄNDEL & STINNESBECK 
(2006) verwiesen. Morphologisch ähnelt die Schale 
von Spirula stark der der Ammoniten, beginnend mit ei¬ 
ner kugeligen bis schwach ovalen Anfangskammer, dem 
Protoconch. Dieser ist bei Spirula etwa 0,7 mm hoch 
und zwischen 0,5-0,7 mm weit. Die Schale des Proto- 
conchs ist ca. 10 gm dick und durch eine markante Ein¬ 
schnürung deutlich vom restlichen Gehäuse abgesetzt 
(Abb. 5A). Die Öffnung der ersten Kammer ist ca. 0,4 
mm groß und wird fast vollständig durch die Röhre des 
Siphos ausgefüllt (Bändel & Boletzky 1979). 

Daran schließt sich der Phragmokon, ein gekam¬ 
merter Gehäuseabschnitt, der aus 30-35 [maximal 39 
Kammern wurden für ein adultes Männchen berichtet 
(Nixon & Young 2003)] Einzelkammern bestehen 
kann, an. Die gyrokon aufgewundene Schale erreicht 
ca. 2V1 Windungen und wird maximal 45 mm im Durch¬ 
messer groß (SCHMIDT 1922). Der Vergleich aus maxi¬ 
maler Schalengröße und ungefährer Lebensdauer sowie 
Vergleiche zwischen Mantellänge und Anzahl der Scha¬ 
lenkammern lassen ein isometrisches Wachstum der 
Schale vermuten. Demnach wird im Abstand von 13- 
16 Tagen eine neue Kammer gebildet (PRICE et al. 
2009). Die Gehäuseröhre ist im Querschnitt kreisrund 
(Abb. 5D). Vermutlich bilden sich der Protoconch und 
die erste Kammer bereits im Ei, wobei der Schlüpfling 
mit zwei Kammern insgesamt ca. 4 mm groß ist (Naef 
1923, 1928; Bruun 1943: 73; Sweeney et al. 1992). 
Bändel & Boletzky (1979) berichten von einem Tier 
mit 2,7 mm Mantellänge mit bereits drei vollständigen 
Kammern und CLARKE (1970) von einem Tier mit 2 mm 
Mantellänge, jedoch ohne Angabe über die Anzahl der 
gebildeten Kammern. Eine Kammer wird jeweils durch 
eine Kammerscheidewand, auch Septum genannt, nach 
vorn und hinten begrenzt. Die Kammerscheidewände 
sind bei Spirula konkav und einfach uhrglasförmig aus- 
gebildet (Abb. 5B). Alle Kammern sind durch einen or¬ 
ganischen Schlauch (Sipho), der vom Mantelgewebe 
gebildet wird, durchzogen (Abb. 5B). Der Sipho ist auf 
der gesamten Länge von Blutgefäßen durchzogen und 
reicht bis in den kugeligen Protoconch hinein (DAU¬ 
PHIN 1976; Bändel & Boletzky 1979; Bändel 1982; 



Abb. 4: (A) Frischtotes Weibchen (ML ca. 3,5 cm, Mantel von dorsal 
aufgeschnitten). Die unterschiedlich reifen Eier im Ovar sind gut an ihrer 
gelben Farbe zu erkennen. (B) Frischtotes Männchen (ML ca. 4 cm, Mantel von 
ventral aufgeschnitten). Bei der schneckenförmigen Struktur (links unten im 
Foto) handelt es sich um die Spermatophorendrüse. Die quer über den 
Tintenbeutel liegende Tasche ist der (nach oben im Bild) blind endende 
Needhamsche Tasche, in dem die fertigen Spermatophoren in Reserve 
aufgereiht liegen; der Penis ist die im Bild abwärts ragende, nicht sehr 
deutlich erkennbare Struktur. 

Bändel & Stinnesbeck 2006: Taf. 3, Abb. 2). Dort ist 
der Sipho an der Innenseite der Protoconchwand über 
ein deutlich dünneres organisches Band (Prosipho/Fixa- 
tor) etwa gegenüber der Protoconch-Öffnung befestigt 
(Munier-Chalmas 1873; FIuxley & Pelseneer 1895; 

Chun 1915; Crickmay 1925). An der Stelle, wo der Si¬ 
pho alle anderen Kammerscheidewände passiert, wird 
das Septum nach hinten, von der Mündung weg, umge¬ 
bogen. Diese den Sipho unterstützenden Strukturen 
werden Siphonalduten genannt und sind bei Spirula be- 
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Abb. 5: Schale einer adulten Spirula spirula, ca. 17 mm im Durchmesser. (A) 
Schalenoberfläche mit retikulatem Muster, dem kugeligen Sipho und der 
verjüngten Gehäusemündung. (B) Längsschnitt durch die Schale mit 
sichtbarem Verlauf des Sipho und den einfach uhrglasförmigen 
Kammerscheidewänden. (C) Durchtritt des Siphos durch das zuletzt gebildete 
Septum auf der Röhreninnenseite. (D) Schale im Querschnitt mit erkennbarem 
Pendeln der Windungen um die Symmetrieebene. 


sonders lang eistütenförmig ausgebildet, so dass die Si- 
phonalduten der einzelnen Kammern beinahe ineinan¬ 
der stecken (Blainville 1839; Denton et al. 1967; 
Mutvei & Donovan 2006; Abb. 5B, C). Zwischen der 
organischen Hülle des Siphos und den kalkigen Sipho- 
nalduten des Septums befindet sich die Pillar-Zone die 
durch einen großen Porenraum charakterisiert ist, wo¬ 
durch die Flüssigkeit abfließen kann (MUTVEI 1964, 
Denton ET AL. 1967; Abb. 6A). Bei Spirula liegt der Si¬ 
pho im Gegensatz zu den Ammoniten auf der Innensei¬ 
te der Gehäuseröhre (Abb. 5B, C). Verantwortlich für 
diesen Unterschied ist eine anders geartete Aufrollung 
des Gehäuses. Ausgehend vom gradgestreckten Gehäu¬ 


se der unmittelbaren Vorfahren der Ammonoideen, den 
Bactriten, erfolgte eine exogastrische Aufrollung des 
Gehäuses. Dies hatte zur Folge, dass der Sipho bei den 
Ammonoideen mehrheitlich auf der Außen- bzw. Ven¬ 
tralseite liegt (Kröger & Mapes 2007). Bei Spirula er¬ 
folgte, ausgehend von gradgestreckten Spiruliden-Vor¬ 
fahren, eine endogastrische Gehäuseaufwicklung, wo¬ 
durch der Sipho und damit auch die Ventralseite innen 
zu liegen kam und die Dorsalseite die Außenseite bildet 
(Keupp 2012). 

Vor dem Phragmokon befindet sich bei Cephalopo- 
den mit gekammerter Außenschale (ektocochleat) die 
Wohnkammer, in der der Weichkörper sitzt und mit 
Hilfe kräftiger Muskeln an der Innenseite der Wohn- 
kammerschale befestigt ist. Durch die Verlagerung der 
Schale in den Weichkörper (endokochleat) ist die 
Wohnkammer bei Spirula reduziert (Abb. 5B). Die Spi- 
ruIa-Schale erreicht im Durchmesser etwa eine Größe 
von 2-3,5 cm. Ob es sich bei den häufigen Strandfun¬ 
den um die Schalen ausgewachsener Tiere handelt, er¬ 
kennt man zum Einen an der schwachen Verjüngung 
des Schalenendes sowie an den dichter stehenden Kam- 
merscheidewänden (Abb. 5A, B). Im Querschnitt be¬ 
trachtet, ist die lose aufgewundene Schale nicht perfekt 
symmetrisch angelegt und pendelt daher immer leicht 
um die Symmetrieachse (Abb. 5D). Die lose Aufwick¬ 
lung und der schwach trochospirale Verlauf brachte 
dem Tier im Englischen den Namen ram’s horn squid 
(deutsch: Widderhorn) ein. Die Schale von Spirula hält 
Drücken stand, die einer Tiefe von 1300-2300 m ent¬ 
sprechen (Denton & Gilpin-Brown 1971). Morpholo¬ 
gisch ähnelt das Innengehäuse von Spirula dem Außen¬ 
gehäuse früher devonischer Ammoniten, die noch nicht 
planspiral aufgerollt waren, und dem Gehäuse der wäh¬ 
rend der Kreidezeit dominierenden, heteromorphen 
Ammoniten z.B. Aegocrioceras, Crioceratites, die sekun¬ 
där ihre Schale wieder entrollt hatten (CARPENTER 
1861). 

Im letzten Abschnitt der zum Weichkörper hin offe¬ 
nen Röhre befindet sich die Leber, die von einem sack¬ 
förmigen Mantelepithel umschlossen wird. Auf der dor¬ 
salen Innenseite der Gehäuseröhre befindet sich in je¬ 
der Kammer eine quadratisch bis rechteckige, ca. 1 mm 
breite und 2 mm lange Ansatznarbe (BÄNDEL 1982; 
Bändel & Stinnesbeck 2006). Diese Narbe stellt eine 
feste Verbindung zwischen dem Mantel und der Schale 
dar und verankert somit den Weichkörper im jeweils 
letzten Schalenabschnitt. Durch den episodischen Ein¬ 
bau neuer Kammern muss diese Verbindung jedoch im¬ 
mer wieder gelöst bzw. neu hergestellt werden (Abb. 
6B). Eine zweite Verbindung zwischen Weichkörper 
und Schale besteht fast auf der gesamten äußeren Scha¬ 
lenoberfläche und wird durch das retikulate, fein ge- 
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kräuselte Oberflächenmuster der Schale angezeigt. Hier 
liegt der Schalensack fest an der Schale an (CHUN 
1915). Lediglich auf der Schaleninnenseite (ca. unteres 
Drittel) und dem vorderen Schalenrand fehlt diese fei¬ 
ne Oberflächenstruktur und lässt daher vermuten, dass 
der Weichkörper dort nur lose auf der Schale aufliegt 
(Abb. 5A). Ähnliche Strukturen sind auf der Schalen- 
Oberfläche junger Gastropoden, z.B. dem Primärgehäuse 
von Diodora italica, zu finden und können zur Unter¬ 
scheidung verschiedener Taxa herangezogen werden 
(BÄNDEL 1982). Entlang des Schalenrandes kommt es zu 
einer dritten Verknüpfung, namentlich mit der Schale 
und dem Kopfretraktor (Naef 1923; BlZIKOV 2008), der 
dafür sorgt, dass Spirula sich bei Gefahr vollständig in 
den Mantel zurückziehen kann, so dass vom Kopf inklu¬ 
sive der Tentakel nichts mehr zu sehen ist (CHUN 1910; 
pers. Beobachtung). Dadurch kann Spirula verhindern, 
dass bestimmte leicht erreichbare Teile des Weichkör¬ 
pers (Arme) von Räubern abgebissen werden. Angrei¬ 
fer, die kleiner oder gleich groß sind wie Spirula, können 
die Beute kaum festhalten, da der Mantel fest ist und ei¬ 
ne schmierige Oberfläche besitzt. So ist das Zurückzie- 
hen des gesamten Weichkörpers in den Mantel eine 
perfekte Strategie, um zu verhindern, von kleineren 
Räubern verschluckt zu werden (BRUUN 1943). 

Sehr selten lässt sich zwischen den Innenwindungen 
der Schale, beginnend am Protoconch, ein wenige Mi¬ 
krometer dickes, unverkalktes Häutchen beobachten, 
das mittig zwischen den Windungen aufgespannt ist 
(Branco 1880; Warnke & Boletzky 2009). Die Funk¬ 
tion dieser Struktur ist nur unzureichend geklärt, könn¬ 
te aber während der Bildung der ersten Kammern eine 
stabilisierende Wirkung gehabt haben und evolutiv mit 
einem Rostrum Zusammenhängen (WARNKE & BOLETZ- 
KY 2009). Möglicherweise handelt es sich bei der orga¬ 
nischen Membran um eine zum Belemnitenrostrum ho¬ 
mologe, stark reduzierte Struktur. 

Mit Hilfe neuer bildgebender, nicht-invasiver Un- 
tersuchungsmethoden [Computer-Tomographie (CT), 
Magnetresonant-Tomographie (MRT)] ergeben sich 
neue Ansätze, um diesen selten lebend beobachteten 
Tiefsee-Tintenfisch weiter zu erforschen. So können die 
dreidimensionalen CT-Daten für detaillierte morpholo¬ 
gische Analysen externer und interner Merkmale ge¬ 
nutzt werden. Mit Hilfe der zusätzlichen Internmerkma¬ 
le (z.B. Septenabstand, -dicke, Siphodicke, -läge, Scha¬ 
lendicke) wird es so vielleicht möglich herauszufinden, 
ob die Gattung Spirula aus einer oder mehreren Arten 
besteht, die sich klar morphologisch voneinander ab¬ 
grenzen. Diese morphologische Studie kann und sollte 
auch durch weitere molekular-genetische Untersuchun¬ 
gen gestützt werden. Da in einem MRT-Datensatz 
hauptsächlich die Verteilung von Wassermolekülen 




Abb. 6: (A) Pillarzone (Pfeilerzone, hier grünlicher Bereich der 
Röhreninnenseite, Röhrendurchmesser knapp 1 mm) des Siphos, durch die die 
Kammerflüssigkeit in Verbindung mit dem Siphogewebe steht. (B) Rechteckig 
ausgebildete Ansatznarbe (Pfeile) schwach in mehreren Kammern einer 
Spirula -Schale zu erkennen, Ansatznarbe ca. 2 mm lang und 1 mm breit. (C) 
Verlauf des Siphos von der ersten (Protoconch) bis zur letzten 
Gehäusekammer, man beachte das regelmäßige An- und Abschwellen des 
Siphodurchmessers, Gehäusedurchmesser ca. 17 mm. 


wiedergeben wird, ist diese Methode hervorragend ge¬ 
eignet, das äußerst seltene Material vollständiger Spiru- 
la -Tiere zerstörungsfrei zu untersuchen. Dieses hochauf¬ 
lösende Verfahren kann zur Visualisierung der dreidi¬ 
mensionalen Anordnung der Weichteile innerhalb der 
Körpers genutzt werden und somit unser anatomisches 
Verständnis verbessern. 

Die kalkigen Statolithen liegen in einer mit Flüssig¬ 
keit (Endolymphe) gefüllten Kapsel - der Statozyste. 
Bei Spirula liegen zwei 12-13 mm 3 großen Statozysten in 
unmittelbarer Gehirnnähe. Darin befinden sich die ara- 
gonitischen Statolithen, die ca. 0.5-1 mm groß sind 
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Abb. 7: Kieferapparat 
von Spirula. (A) 
Oberkiefer. (B) 
Unterkiefer im 
Rasterelektronen¬ 
mikroskop-Bild, die 
Kieferelemente sind 
ca. 3 mm lang. 



(Nixon & Young 2003). Ihre komplexe Oberflächen- 
Morphologie ist nutzbar, um verschiedene Cephalopo- 
den-Familien zu unterscheiden. Da sich ihre Form und 
Größe während des Wachstums ändern, werden meist 
nur die Statolithen ausgewachsener Tiere zur Bestim¬ 
mung auf Artniveau herangezogen (CLARKE 1978, 
2003). So unterscheiden sich die Statolithen von Spiru- 
la in ihrer Form deutlich von deren nahen Verwandten 
Sepia, Sepioliden und Teuthoiden (YOUNG 1989). In¬ 
nerhalb der Statozyste, die ein Vielfaches des Volumens 
eines Statolithen hat, liegt der Statolith im vorderen, 
mit Sinneshärchen besetzten Feld, der Macula. Dabei ist 
der Statolith so orientiert, dass er mit seiner Längsach¬ 
se in etwa in der Dorso-Ventralebene des Tieres liegt. 
Eine erste detaillierte Beschreibung der Cephalopoden- 
Statolithen gibt CLARKE (1978), der auch zum ersten 
Mal die Statolithen von Spirula ahbildet. Die Statoli- 
then sind flach scheibenförmig, in der Mitte am dicks¬ 
ten und zum Rand hin dünner-werdend, mit nahezu 
gleicher Ausdehnung in alle Richtungen (YOUNG 
1989). Durch die Schwerkraft sinkt der Statolith durch 
die Flüssigkeit auf die Sinneshärchen. Der dadurch aus- 
gelöste Reiz wird über Nervenbahnen direkt ins Gehirn 
geleitet. Zusätzlich gibt es in Streifen angeordnete Sin¬ 
neshärchen (Crista). Sie verlaufen innerhalb der Stato- 
zyste vertikal, horizontal und diagonal - und sind in ih¬ 
rer Funktion vergleichbar mit den Innenohren der Wir¬ 
beltiere. Mit den Statolithen kann sich das Tier in der 
Wassersäule orientieren. Somit sind die Cephalopoden- 
Statolithen in ihrer Funktion vergleichbar mit den Oto- 
lithen der Fische. 

Der Buccal-Komplex bzw. die Buccalmasse ist eine 
kugelige Struktur, die als Hartteile neben dem Ober¬ 
und Unterkiefer in der Regel auch die Radula enthält 
und von Gewebe umhüllt wird (Kerr 1931). Beide 
Hartteilstrukturen dienen dem Zerkleinern von Nah¬ 
rung. 

Die Kiefer, deren Spitzen aus der Buccalmasse her- 
vorstehen können, sind dunkelbraun gefärbt (NIXON & 


YOUNG 2003) und Spirula kann damit kräftig zubeißen 
(SCHMIDT 1922; Bruun 1943). Er ähnelt allen anderen 
Decabrachia-Kiefern (CHUN 1915). Das Rostrum des 
kürzeren Oberkiefers bildet eine nach vorn gerichtete 
zahnartige Spitze. Das Rostrum des längeren Unterkie¬ 
fers ist eher kurz und geht in mäßig weite Flügel über 

(Abh. 7). 

Die Raspelzunge (Radula) ist bei Spirula weitestge¬ 
hend reduziert und fast nicht mehr nachweisbar. Lange 
Zeit galt die Radula bei Spirula als gut ausgebildet 
(CHUN 1915; NAEF 1923), bis erkannt wurde, dass die 
Zähnchen, die man gefunden hatte, nicht zur Radula, 
sondern zu den beidseits der Radula sich befindenden 
Buccal-Palpen gehörten (Kerr 1931). Offensichtlich 
hatten diese eine ähnliche Funktion übernommen. Da¬ 
nach galt die Radula als vollständig reduziert (Kerr 
1931; Nesis 1987), bis Nixon & Young (2003) die Ra¬ 
dula in einer ca. 300 pm tiefen Tasche sitzend, mit klei¬ 
nen, einheitlich stumpfartig-zugespitzten, verkümmer¬ 
ten Radulazähnen dokumentierten. 

Lebensweise und Lebensraum 

Über die Lebensdauer und -weise ist bisher am we¬ 
nigsten bekannt, da Spirula - im Gegensatz zu Architeu - 
this - bis heute noch immer nicht lebend in ihrem na¬ 
türlichen Habitat beobachtet werden konnte. Wahr¬ 
scheinlich ist, dass Spirula nach Beobachtungen der 
Größenverteilung von Individuen einer Population zwi¬ 
schen 18-20 (Clarke 1970) und 12-18 Monate alt wer¬ 
den kann (NESIS 1987). Die frisch geschlüpften Jungtie¬ 
re ähneln im Aussehen wahrscheinlich im Wesentli¬ 
chen den Adulten (NESIS 1987). 

Abgesehen von den bekannten vertikalen Tag¬ 
wacht Wanderungen (engl, diurnal migration) von ju¬ 
venilen und adulten Tieren ist über den Lebensraum 
und mögliche Lebensraumwechsel während der Onto- 
genie von Spirula wenig bekannt. Dabei halten sich die 
Tiere tagsüber in größeren Tiefen (600-700 m) auf und 
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wandern mit der Abenddämmerung in die oberen Was- 
serbereiche zwischen 100-300 m, um dann mit einset- 
zender Morgendämmerung wieder abzutauchen (CLAR- 
KE 1969). 

Erst vor kurzem wurden durch geochemische Analy- 
sen stabiler Isotope (Sauerstoff, Kohlenstoff) genauere 
Erkenntnisse erlangt. Seitdem bekannt ist, dass Weich¬ 
tiere, zu denen neben Muscheln und Schnecken auch 
die Cephalopoden gehören, Sauerstoffisotope im 
Gleichgewicht mit dem umgebenden Meerwasser in das 
Karbonat ihrer Schalen einbauen (WEFER & BERGER 
1991), kann diese Methode erfolgreich genutzt werden, 
um die Wassertemperaturen zu rekonstruieren, bei de¬ 
nen die Schale gebildet wurde. Ist zusätzlich noch ein 
Temperaturprofil der in Frage kommenden Region vor¬ 
handen, kann somit die Wassertiefe ermittelt werden, in 
der die Schale gebildet wurde. Zur Beantwortung der 
Frage, in welcher Tiefe Spirula lebt, wurden deshalb un¬ 
ter anderem die Schalen lebend gefangener Tiere in den 
atlantischen Gewässern zwischen Fuerteventura und 
dem marokkanischen Festland analysiert (WARNKE et 
al. 2010). Die Ergebnisse der Sauerstoff-Isotope zeigten, 
dass die Tiere direkt nach dem Schlupf (Septum 1-9) 
bei Wassertemperaturen von etwa 8°C lebten. Danach 
wanderten die Jungtiere in wärmere Wasserbereiche 
von etwa 10-12°C ab (Septum 10-30). Die Isotopenda- 
ten der adulten Schalenabschnitte zeigten dann wieder 
abnehmende Temperaturen von etwa 8-10°C (Septum 
30-31). Verknüpft man nun die bekannten Temperatu¬ 
ren mit einem Temperaturprofil der Wassersäule vor den 
Kanarischen Inseln, ergibt sich, dass die Jungtiere in ca. 
800 m Wassertiefe geschlüpft sind. Dort verbleiben die 
frisch Geschlüpften für ca. 10-14 Wochen, unter der 
Annahme, dass alle 14 Tage ein neues Septum gebildet 
wird (WARNKE et al. 2010: Abb. 4). Danach erfolgt eine 
kontinuierliche Wanderung in wärmere Abschnitte bei 
etwa 350-400 m Wassertiefe. Dort verbringen die Tiere 
den längsten Lebensabschnitt bevor sie, vermutlich zum 
Ablegen von Eiern, wieder in tiefere Bereiche zwischen 
550-600 m abwandern. Diese Daten gleichen in etwa 
den Isotopenanalysen, die an Strandfunden gemacht 
wurden (LuKENEDER et al. 2008; Price et al. 2009; 
WARNKE et al. 2010). 

Mit den gewonnenen Erkenntnissen zur möglichen 
Wassertiefe, in der die Jungtiere schlüpfen, wird eine 
Ablage einzelner Eier oder großer Eimassen an der Was¬ 
seroberfläche nach dem Vorbild einiger Gastropoden 
unwahrscheinlich. Eine bodennahe Eiablage passt zu 
den Vorstellungen von BRUUN (1943) und NESIS 
(1987), die vermuteten, dass die Eier am Boden abge- 
laicht werden. Die Annahme, dass Spirula ihre Eier in 
tieferen Gefilden bodennah ablegt, wird auch durch die 
Beobachtung von CLARKE (1970) gestützt, der eine 


Konzentration sehr kleiner Spiruk-Individuen (0,5 cm) 
in Wassertiefen von 1000-1750 m und etwas größere 
Tiere zwischen 600-700 m beobachtete. 

Vergleichbar mit der Funktionsweise der Nautilus - 
Schale und sehr wahrscheinlich auch dem Ammoniten- 
Gehäuse dient die gekammerte Spirula-Schale, analog 
zur Schwimmblase der Fische, zum Ausgleich des Eigen¬ 
gewichts von Schale und Weichkörper. Die Aragonit- 
Schale hat einen Volumenanteil von ca. 8%, aber mit 
ihrer spezifischen Dichte (Aragonit = 2,6 g/cm 3 ) einen 
wesentlichen Anteil am Gesamtgewicht. Der Weich¬ 
körper hat nur eine unwesentlich höhere Dichte als das 
Meerwasser, weshalb dieser im Meerwasser nur ca. 3,6% 
des unter atmosphärischen Bedingungen gemessenen 
Gewichts anzeigt (Denton & Gilpin-Brown 1971). Im 
Gegensatz zu den Nautilus-Kammern mit bis zu 20 ml 
Volumen erreicht die größte Spirula-Kammer lediglich 2 
ml Volumen (DENTON 1971). Der Kammerbau bei Spi- 
rula erfolgt nach DENTON et al. (1967) wie folgt: Zu¬ 
nächst wird die Schalenwand vorgebaut und anschlie¬ 
ßend ein neues Septum abgeschieden und verkalkt. Erst 
danach beginnt der Abpumpprozess der Flüssigkeit. Zu 
diesem Zeitpunkt ist die zuvor gebildete Kammer bereits 
vollständig geleert. Nur über den Sipho kann die zu¬ 
nächst in den Kammern enthaltene Flüssigkeit, die isos- 
motisch zum Meerwasser ist, abgepumpt werden. Das 
Abpumpen gelingt durch ein künstlich erzeugtes Kon¬ 
zentrationsgefälle der Salzionen zwischen Kammerflüs¬ 
sigkeit und Siphoblut. Die Kammerflüssigkeit enthält 
etwa 1/5 der Salzionenkonzentration verglichen mit der 
Konzentration des Siphoblutes. Das hat zur Folge, dass 
zunächst die Salzionen, dann die Flüssigkeit abtranspor¬ 
tiert werden (DENTON 1973). Der durch das Abpumpen 
der Flüssigkeit erzeugte Unterdrück in der Kammer (0,8 
atm und weniger) führt dazu, dass aus dem Siphonalblut 
Gas ausperlt (Denton & Gilpin-Brown 1971). Dieses 
Gas gibt dem Tier dann den erforderlichen ausgleichen¬ 
den Auftrieb. Das Wachstum des Tieres (Gewichtszu¬ 
nahme) und der Vorbau des Gehäuses (Auftrieb) sind 
offensichtlich streng synchronisiert. Mit diesem einfa¬ 
chen osmotischen Prinzip ist ein Abpumpen jedoch nur 
in Tiefen oberhalb von 200 m möglich. Spirula hält sich 
aber die meiste Zeit in Tiefen >200 m auf. Erklärbar 
wird die Differenz zwischen tatsächlichem Lebensraum 
und theoretischer, maximaler Abpumptiefe durch einfa¬ 
che Osmose durch Annahme eines speziellen „Ab- 
pump-Gewebes“, in dem es zu deutlich höheren Salz¬ 
konzentrationen kommt und somit der osmotische 
Druck um ein Mehrfaches erhöht werden kann. Solch 
ein Gewebe wurde durch GREENWALD et al. (1982) für 
Nautilus beschrieben. Hierdurch wird es vermutlich 
auch Spirula möglich, ohne weitere Energie aufzuwen¬ 
den, stabil in einer bestimmten Position innerhalb der 
Wassersäule schwebend zu verharren. 
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Abb. 8: (A) Spirula- 
Schale von ca. 16,5 
mm Durchmesser mit 
beidseitig auftreten¬ 
dem postmortalen 
Bewuchs durch Enten¬ 
muscheln (Cirripedia), 
der erfolgt sein muss, 
während die leere 
Schale an der 
Meerwasser- 
Oberfläche trieb (leg. 

J. Schultz, Bonn). (B) 
Mehrere Kolonien der 
membraniporiden 
Bryozoe Jellyella 
eburnea (Hincks) 
inkrustieren das 
Innere der 
Wohnkammer 
(Kammerdurchmesser 
ca. 5,4 mm) (leg. und 
REM-Aufnahme J. 
Hartmann, Hamburg, 
Maßstab = 1 mm). 



Je mehr Kammern gebildet werden, desto stärker 
füllen sich die kleinsten Kammern wieder mit Flüssig¬ 
keit. So zeigten Denton & Gilpin-Brown (1971), dass 
bei 30 Kammern die letztgebildeten drei Kammern 
kaum Flüssigkeit enthielten, die darauffolgenden 18 
Kammern keine, und die kleinsten Kammern wieder zu¬ 
nehmende Mengen an Flüssigkeit enthielten - die ers¬ 
ten bzw. kleinsten fünf Kammern sogar komplett gefüllt 
waren. Berücksichtigt man, dass die Schale lediglich 8% 
des Gesamtvolumens ausmacht und trotzdem die Ge¬ 
wichts- bzw. Auftriebsregulierung gelingt, dann ist die¬ 
ses hydrostatische System sehr effizient. Da nur sehr ge¬ 
ringe Mengen von Flüssigkeiten reguliert werden müs¬ 
sen, um ein positives oder negatives Schwimmgleichge- 
wicht zu erreichen, liegt es nahe, dass Spirula die tägli¬ 
chen vertikalen Migrationsbewegungen mit Unterstüt¬ 
zung dieses Auftriebsorgans bewerkstelligt bzw. unter¬ 
stützend zum Rückstoßprinzip einsetzt. BÄNDEL & STIN- 
NESBECK (2006) beschreiben ferner, dass die permeable 
Zone des Siphos genau so lang wie die Kammer selbst 
und daher die Kammerflüssigkeit über die volle Länge in 
Kontakt mit dem Sipho steht. Die Flüssigkeit kann da¬ 
her aktiv ab- und zurückgepumpt werden. Vermutlich 
wird die Vertikalbewegung aber auch einfach durch Ge- 
Wichtsveränderungen des Tieres stark beeinflusst. Nach 
dem Fressen ist das Tier schwer und nach vollendeter 
Verdauung wieder leicht (BÄNDEL & STINNESBECK 
2006). 

Allerdings ist bis heute ungeklärt, wie lange es dau¬ 
ert, bis eine neugebildete Kammer vollständig leerge- 
pumpt ist und in welchem Maße Spirula auch in der La¬ 
ge ist, Flüssigkeit in die Kammern zurückzufluten. Die 
vertikale Differenz zwischen der Tag- und Nachtpositi¬ 


on von 300-600 m wird in mehreren Stunden zurückge- 
legt (Clarke 1969; Nixon & Young 2003). 

Bei der Fortbewegung nach dem Rückstoß-Prinzip 
wird Wasser in die höhlenartige Erweiterung des Man¬ 
tels eingeströmt und durch Zusammenpressen der kräfti¬ 
gen Mantelmuskulatur durch einen frei beweglichen 
Trichter wieder herausgepresst. Wird der Trichter beim 
Herauspressen nach unten gerichtet, bewegt sich das 
Tier aufwärts und umgekehrt. Da das Innengehäuse mit 
seinen gasgefüllten Kammern als Auftriebsorgan am 
adoralen/posterioren Körperende liegt, lebt Spirula ver¬ 
mutlich die meiste Zeit kopfüber schwebend in der Was¬ 
sersäule. Aber auch kurzfristige Wechsel dieser Position 
(bis zu lh) wurden an Lebendfängen beobachtet (pers. 
Beob. KW; mdl. Mitt. Clarke in Denton et al. 1967). 

Spirula ernährt sich wahrscheinlich zum Großteil 
von pelagischen Crustaceen (Copepoden, Ostracoden 
und anderen), da Kerr (1931), NIXON & DlLLY (1977) 
und YOUNG (1977) bei Untersuchungen der Magenin¬ 
halte hauptsächlich Reste, zum Teil aber auch ganze In¬ 
dividuen davon gefunden haben. NIXON & YOUNG 
(2003) berichten vom Mageninhalt eines präparierten 
Tieres, der Copepoden und Ostracoden als Nahrungs- 
reste enthält. Dieses wurde durch den Nachweis be¬ 
stimmter Sterole, die charakteristisch für pelagische 
Crustaceen sind, bei Spirula bestätigt (Ballantine et al. 
1981). Nach Ballantine et al. (1981) kommen auch 
andere Crustaceen als Nahrung in Frage (Euphausiden, 
kleine Decapoden und Mysiden). Die Größe von Spiru - 
la spricht dafür, dass größere Nahrung nicht in Frage 
kommt und die diurnalen Wanderungen fallen in den 
Bereich der meist pelagischen Crustaceen. Da Hinweise 
auf Phytoplankton oder Nicht-Crustaceen als Nahrung 
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fehlen, ist Spirula bei der Nahrungsaufnahme auf oben 
genannte Crustaceen spezialisiert (BALLANTINE et al. 
1981). Daher erscheint die Angabe von LUKENEDER et 
al. (2008), dass auch andere Mollusken von Spirula ge¬ 
fressen werden, als unwahrscheinlich. Mit Hilfe der 
Analyse von Stickstoffisotopen kamen OHKOUCHI et al. 
(2012) zu dem Ergebnis, dass sich Spirula von Detritus 
und Zooplankton, zu dem auch die Larvenstadien sämt¬ 
licher Crustaceen zählen, ernährt. 

Pathologien 

Da von Spirula selbst kaum fossile Funde vorliegen, 
sind pathologische Veränderungen des Innengehäuses 
bisher nur von rezenten Vertretern bekannt. Bisher sind 
auch nur solche pathologischen Veränderungen bekannt 
geworden, die eine endogene Ursache haben, nicht je¬ 
doch solche durch Räuberattacken hervorgerufene ano¬ 
male Veränderungen der Gehäuse. Zu diesen endogen 
verursachten Veränderungen gehören missgebildete Pro- 
toconche, die statt kugelig mützenförmig erscheinen. In¬ 
wiefern stark asymmetrische Gehäuse pathologisch be¬ 
dingt sind, ist zurzeit unklar. Lokale Auflagerungen von 
sekundärem Aragonitmaterial im Bereich der letzten 
Kammern führen zu wulstigen Phänomenen und wurden 
von KEUPP (2012) als „Kallusbildung“ beschrieben. 
Keupp (2012) führt diese auf besondere Belastungen des 
Kopfretraktormuskels zurück. Die Ursache für Schalen- 
konkretionen zwischen der äußeren und inneren Scha- 
lenschicht sieht KEUPP (2012) in einem möglichen Para- 
sitenbefall und vergleicht sie mit ähnlichen Phänome¬ 
nen, den Schalenperlen, bei Ammoniten (KEUPP 1987). 
Eine weitere pathologische Erscheinung betrifft die Aus¬ 
bildung der oben beschriebenen Ansatznarbe auf der 
dem Sipho gegenüberliegenden Dorsalseite. Die sonst 
rechteckig bis quadratisch ausgebildet Ansatznarbe war 
in einem Fall pentagonal im Umriss und um ca. 20° ge¬ 
dreht (KEUPP 2012). Spirula ist aber auch ganz klar Beu¬ 
te anderer Organismen z.B. Seeschwalben (LONGLEY 
1930) und anderen Seevögeln wie dem Petrel (Langflü- 
gel-Sturmvogel) und dem Albatross (Imber 1973) sowie 
dem Gelbflossen-Thunfisch (OKUTANI & SUZUKI 1975; 
Lansdell & Young 2007) und Cephalopoden, z.B. Illex 
argentinus (Santos & Haimovici 2002). 

Postmortale Prozesse 

Die Besiedelung von an der Wasseroberfläche flot¬ 
tierenden, leeren Spirula-Gehäusen durch Epöken er¬ 
folgte erst nach dem Tod. Epöken sind Organismen, die 
auf anderen hartteiltragenden Organismen sowie unbe¬ 
lebtem Hartgrund siedeln. Wie oben beschrieben, er¬ 
zeugt die gekammerte Innenschale von Spirula einen po¬ 
sitiven Auftrieb und nivelliert so das Eigengewicht von 


Schale und Weichkörper. Stirbt das Tier ab, wird nach 
und nach der Weichkörper zersetzt, und die Schale löst 
sich aus der sich zersetzenden toten Weichkörperhülle. 
Das Herauslösen der Schale geht einher mit dem Ge¬ 
wichtsverlust des Weichkörpers, womit die Auftriebs¬ 
kraft der Schale überwiegt und diese an die Wasserober¬ 
fläche auftreibt. Solange sich die Schale in der Körper¬ 
hülle befindet, füllen sich deren Kammern auch bei hö¬ 
herem Druck nicht mit Flüssigkeit, dies kann erst ge¬ 
schehen wenn sich der Körper von der Schale gelöst hat 
(Denton & Gilpin-Brown 1971). Mit dem Lösen der 
Schale aus dem Weichkörper stellt die Schale ein po¬ 
tentiell zu besiedelndes Hartsubstrat für Epöken dar 
(Abb. 8). Fälle, in denen ein Spirula-Ge häuse durch 
Rankenfußkrebse (Cirripedia: Thoracia) der Art Lepas 
anatifera besiedelt wurden, berichten McGlNTY (1955), 
Dauphin (1979a) und Donovan (1989), Bewuchs mit 
Algen und Bryozoen berichtet DAUPHIN (1979b) von 
Strandfunden auf Mauritius. Genauere Untersuchungen 
des Bryozoenbewuchses unter anderem von Spirula- 
Schalen ergab, dass es sich um eine neue Gattung (jelly- 
ella) aus der Gruppe der Membraniporiden handelt, die 
sich auf die Besiedelung pseudoplanktonischer Mollus- 
kenschalen und Algen spezialisiert hat (TAYLOR & 
MONKS 1997). Von der Außenschale des rezenten Nau¬ 
tilus sind Fälle bekannt, bei denen die Schale bereits zu 
Lebzeiten durch eine Vielzahl unterschiedlicher Epö- 
ken, z.B. Bryozoen, Foraminiferen, Korallen, Polychae- 
ten, Cirripedia, Muscheln und Schwämme, besiedelt 
wurde (LANDMAN et al. 1987). Die Verbreitung leer auf¬ 
gefundener Spirula -Gehäuse kann für eine naturgetreue 
Abbildung des Lebensraumes nicht herangezogen wer¬ 
den, da die leeren Schalen mit positivem Auftrieb ähn¬ 
lich wie leere Nautilus -Gehäuse mehrere Monate im 
Meerwasser treiben und dabei mehrere 100 km durch 
Meeresströmungen verdriftet werden können (LUKENE- 
DER et al. 2008; Price et al. 2009). So berichtet GlRARD 
(1892) über Spirtda-Schalen von mediterranen Küsten¬ 
abschnitten bei Tunis, Spanien und den Balearen, die 
mit der Strömung durch die Meerenge von Gibraltar 
transportiert worden sein müssen, da aus dem Mittel- 
meer bisher keine lebende Spirula gesichtet wurde (Na- 
EF 1923). 
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